常 绿 阔 时 林 植 物 叶 片 N、P 化 学 计量 


(1. 六 
昌 330045; 3. 北京 大 学 城市 与 环境 学 院 ， 北 京 100871; 4. 了 


栾 丰 刚 22， 杨 清 培 + 了 


. 
EY 


寺 征 对 毛竹 I 


王 琳 "2， 欧 阳 明 ?， 宋 述 望 "2， 曾 小 起 2， 宋 庆 妮 "2， 刘 骏 12， 方 能 4 


6 农业 大 学 林学 院 ， 南 昌 330045; 2. 江西 农业 大 学 江西 省 竹子 种 质 资源 与 利用 重点 实验 室 ， 南 
三 | 
二 | 


农业 大 学 国土 资源 与 环境 学 院 ， 南 


330045 ) 


摘 ， 要 : 从 生态 化 学 内 平衡 角度 解释 常 绿 阔 叶 林 不 同 层次 植物 对 毛竹 (Phyllostachys edulis) 
扩张 的 生存 响应 差异 性 。 该 文采 用 空间 代 蔡 时 间 的 方法 , 在 江西 井冈 山 国 家 级 自然 保护 区 沿 
毛竹 扩张 方向 选取 典型 毛竹 - 常 绿 阔 叶 林 界 面 ， 依 次 设置 毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 和 和 常 绿 阔 叶 林 
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升 (P<0.05); 乔木 


地 ， ee 洪 


玲 木 屋 、 草 本 层 植物 叶片 及 土壤 NN、 


含量 及 比例 。 结 果 表 明 : (1) 由 毛竹 林 到 阔 叶 林 ， 土 壤 N 含量 上 升 、P 含量 下 降 、N:P 上 


(Daphniphyllum macropodum) 叶 片 P 含量 下 降 ，N:P 上 升 
(Lindera erythrocarpa) 外 ， 各 林 分 中 的 灌木 层 和 草本 层 植物 N、P 含量 及 比例 变化 较 小 。(2) 
土壤 N:P 与 乔木 层 、 草 本 层 和 灌木 层 植物 叶片 N:P 分 布 呈 显著 正 相 关 、 负 相关 与 不 相关 。(3) 
在 各 林 分 中 ， 毛 竹 叶 片 N、P 含量 及 比例 维持 较 稳定 。 毛 竹 扩张 通过 改变 土壤 N、P 化 学 计 


量 特征 ， 引 


Ne thunbergii)、 严 杨 叶 (41niphyllum fortunei) 及 交 让 木 


(P<0.05); 除 灌木 层 的 红果 山 胡 椒 


起 植物 休 N、P 元 素 化 学 计量 发 生变 化 。 灌木 及 草本 植物 受 土壤 异 质 性 影响 较 小 ， 


但 是 乔木 层 植 物体 N、P 元 素 化 学 计量 却 因此 失衡 ,这 可 能 是 阔 叶 林 乔木 层 树 种 存亡 受 威 胁 
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Abstract: The difference of survival response of plants at different levels in evergreen 


broadleaved forest to the Phyllostachys edulis expansion were explained from the perspective of 


ecological stoichiometry homeostasis. Using the method of space-time substitution, a typical P 


edulis evergreen broadleaved forest interface including P edulis forest, P edulis broadleaved 
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mixed forest and evergreen broadleaved forest was selected in Jinggangshan National Nature 
Reserve, Jiangxi Province. The N and P content of soil and leaves of P edulis, broadleaved trees, 
shrubs and herbaceous plants in each forest were compared and analyzed. (1) From bamboo forest 
to evergreen broadleaved forest, the soil N content and N:P ratio increased, while soil P content 
decreased; the leaves P content of tree Species Machilus thunbergii, Alniphyllum fortunei and 
Daphniphyllum macropodum decreased and the N:P ration increased. Unlike the trees, the leaf N 
and P stoichiometry characteristic of plants both in shrub and herbaceous layers showed no 
significant changes, except the shrub tree Lindera erythrocarpa. (2) The Soil N:P ration was 
positively correlated with the leaf N:P of trees, negatively correlated with that of shrubs and had 
no correlations with that of herbaceous plants, respectively. (3) The leaves N and P content and 
N:P ratio for P edulis remained stable.P edulis expansion changes plant leaf N and 了 
stoichiometry characteristic by altering the soil N and P stoichiometry characteristic. Shrubs and 
herbaceous plants are less affected, however, it caused the imbalance of plants N and 了 
stoichiometry characteristic of tree layer plants, which may be an important reason for the death of 
tree species in the evergreen broadleaved forest. 

Key words: Phyllostachys edulis expansion, plant biodiversity, ecological stoichiometry 
homeostasis, soil N:P, Jiangxi Jinggangshan Nature Reserve 


毛竹 (Phyllostachys edulis ) 是 一 种 高 大 乔木 状 竹 类 植物 ， 和 凭借 其 克隆 繁殖 、 生 理 整 
合 的 内 豪 优势 以 及 灵活 的 细 根 竞争 策略 ， 可 向 邻近 次 生 群 落 迅 速 扩 张 ( 杨 清 培 等 ，2015; 李 
伟 成 等 ，2018; 陈 才 榜 ，2022)， 并 排斥 其 他 树种 ， 成 为 群落 优势 物种 ， 严 重地 影响 了 当地 
森林 景观 (Ying et al., 2016) 和 生态 系统 功能 (Okutomi et al., 1996)， 引 起 了 生态 学 界 的 广 
泛 关注 。 常 绿 阔 叶 林 是 亚热带 地 区 的 地 带 性 植被 ， 也 是 生物 多 样 性 的 重要 组 成 部 分 ( 陈 婷 婷 
等 ，2018; 杨 起 帆 等 ，2021; 黄 雍 容 等 ，2021)。 由 于 常 绿 阔 叶 林 分 布 区 也 是 毛竹 的 适 生 区 ， 
在 它 遭 受 破坏 演变 成 次 生 林 后 经 常 受到 毛竹 扩张 的 严重 威胁 ， 不 仅 使 群落 组 成 和 结构 简化 ， 
而 且 还 导致 物种 多 样 性 下 降 〈 欧 阳 明 等 ，2016; 赵 雨 虹 等 ，2017; 童 壬 等 ，2019)。 研 究 发 
现 不 同 层 次 植物 多 样 性 对 毛竹 扩张 的 响应 表现 出 明显 差异 ， 如 欧阳 明 等 2016) 和 和 白 尚 斌 等 
《2013 ) 均 表 示 毛 竹 扩 张 导 致 常 绿 阔 叶 林 乔 木 层 的 物种 丰富 度 显著 降低 : 对 灌木 层 和 草本 层 
的 物种 丰富 度 的 影响 并 不 显著 。 那 么 ,为 什么 不 同 层次 植物 的 生存 对 毛竹 扩张 的 响应 会 不 同 
呢 ? 

生态 化 学 计量 学 理论 认为 有 机 体 的 生存 生长 与 体内 元 素 化 学 比率 紧密 相关 , 在 漫长 的 进 
化 过 程 中 , 有 机 体 已 经 形成 自己 特有 的 元 素 化 学 组 成 与 比例 ,只 有 保持 体内 化 学 计量 内 稳定 
平衡 才能 生存 〈Chen et al., 2005; 蒋 龙 等 ，2019; Zhang et al., 2020; 黄 雍 容 等 ，2021) 。N、 
P 是 植物 体内 重要 限制 性 营养 因素 ,两 者 协同 影响 植物 生存 生长 〈 王 洪 义 等 , 2020; 陈 文 等 ， 
2020) 。 植 物体 N、P 含量 及 比例 易 受 植物 类 群 和 土壤 N、P 化 学 计量 特征 的 影响 〈 刘 超 等 ， 
2012; 刘 专 薇 等 ，2017; 刘 小 玉 ，2020) 。 研 究 表明 毛竹 扩张 导致 了 竹 阔 界 面 两 侧 土壤 N、 
P 的 异 质 性 〈 刘 骏 等 ，2013 ) 。 然 而 ， 常 绿 阔 叶 林 不 同 层次 的 植物 对 毛竹 扩张 引起 的 土壤 异 
质 性 的 响应 程度 尚 不 清楚 。 

为 此 ， 本 文采 用 时 空 蔡 代 法 ， 在 江西 井冈 山 国 家 级 自然 保护 区 选择 典型 毛竹 - 常 绿 阔 叶 
林 界 面 ( 下 文 简称 竹 阔 界 面 )， 对 比分 析 毛 竹林 、 竹 阔 混 交 林 和 常 绿 阔 叶 林 样 地 土壤 、 不 同 
植物 叶片 N、P 含量 及 比例 ， 试 图 解决 以 下 科学 问题 : (1) 毛竹 扩张 对 常 绿 阔 叶 林 土壤 N、 
P 的 化 学 计量 特征 的 影响 ; 《2) 毛竹 扩张 过 程 中 毛竹 自身 以 及 常 绿 阔 叶林中 不 同 层次 植物 
叶片 N、P 化 学 计量 学 特征 ; (3) 土壤 与 植物 间 的 N、P 化 学 计量 特征 的 关系 。 通 过 比较 不 
同 植物 N、P 化 学 计量 对 毛竹 扩张 的 敏感 性 ， 试 图 揭示 群落 不 同 层 次 植物 对 毛竹 扩张 生存 响 


应 差异 的 生理 机 制 ， 对 生物 多 样 性 保护 具有 
1 材料 与 方法 


1.1 研究 区 概况 

江西 井冈山 国家 级 自然 保护 区 (114°04' 一 114°16' E，26°38' 一 26°%40' N) 处 于 中 国 大 陆 
东南 丘陵 盆地 区 ， 属 中 亚热带 季风 气候 〈 张 继 平等 ，2014)。 四 季 分 明 ， 水 热 条 件 充沛 ， 年 
平均 气温 为 14.2 "C， 最 热 为 7 月 ， 平 均 气 温 为 23.9"C， 极 端 高 旭 36.7 "C;， 最 冷 是 1 月 ， 
平均 气温 为 3.4 °C， 极端 低温 为 -1 11.0 °C; 年 平均 降水 量 为 1 889.8 mm; 海拔 202~2 120.4m 
(欧阳 明 等 ，2016)。 土 壤 以 山地 黄 壤 为 主 ， 土 层 厚度 一 般 在 50~80 cm， 土 质 疏 松 、 肥 添 、 
湿润 ( 同 琳 等 ，2019)。 该 区 地 带 性 植被 为 常 绿 阅 叶 林 ， 也 是 毛竹 的 适 生 区 。 由 于 长 期 的 人 
为 采伐 和 自然 干扰 ,毛竹 不 断 地 向 邻近 的 常 绿 阔 叶 林 扩张 ,形成 大 量 竹 阔 混 交 林 甚至 毛竹 林 ， 
这 为 本 试验 提供 了 理想 研究 场所 〈 刘 骏 等 ，2013 ) 。 
1.2 样 地 设置 
在 保护 区 海拔 高 度 为 850~950 m 处 ， 选 择 典 型 的 毛竹 向 常 绿 阔 叶 林 扩 张 的 样 地 ， 沿 毛竹 
扩张 方向 设置 大 小 为 20 m x 30 m 的 毛竹 林 (Phyllostachys edulis forest, PEF)、 竹 阔 混 交 林 (P 
edulis broadleaved mixed forest, PBMF) 和 常 绿 阐 叶 林 (evergreen broadleaved forest, EBF) 样 方 ， 
3 次 重复 ， 总 计 9 个 样 方 。 常 绿 阔 时 林 为 正在 恢复 中 的 次 生 常 绿 阔 叶 林 ， 乔 木 层 平均 高 度 17.0 
m， 胸 径 15.8 cm， 密 度 1 000 株 :hm2， 郁 闭 度 0.855， 优 势 种 主要 为 红 楠 (Macjzzus thunbergii)， 
林 龄 40~50 a， 伴 生 树 种 主要 有 交 让 木 (Daphniphyllum macropodum) 、 赤 杨 叶 (AIniphyllum 
fortunei) 等 ; 竹 冰 混交 林 为 毛竹 向 阔 叶 林 扩张 6~7 a 后 形成 ， 竹 木 数 量 比 为 8 : 1， 其 中 毛竹 
高 约 15 m， 密 度 约 4 200 株 :hm?*， 郁 闭 度 为 0.8; 毛竹 林 约 30 a 前 自然 生长 形成 的 纯 林 ， 密 度 
约 为 5 200 株 .hm2， 平 均 胸 径 为 10.0 ecm， 平均 高 度 为 14.0 m。 
1.3 样品 采集 和 指标 测定 

2014 年 8 月， 在 毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 样 方 中 沿 东南 西北 四 个 方向 分 别 采集 健康 成 熟 的 
毛竹 鲜 叶 ， 然 后 将 样品 进行 混合 ; 以 同样 的 方法 在 毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 和 常 绿 阔 叶 林 样 方 中 
采集 其 他 植物 鲜 叶 [乔木 层 ， 红 楠 、 交 让 木 、 赤 杨 叶 ; 灌木 层 : 格 药 检 (Eurya muricata)、 油 
茶 (Camellia oleifera)、 朱 砂 根 (4rdisia crenata) 和 红果 山 胡 椒 (Lindera erythrocarpa); 草本 层 : 
狗 兰 (Foodwardia japonica)、 塞 医 (Rubus buergeri) 和 和 淡 狂 叶 (Lophatherum gracile)]。 Br 
选择 每 种 树种 4 株 ， 共 384 份 样品 。 将 所 有 样品 带 回 实验 室 105 °C 杀青 ， 磨 成 粉 ， 过 60 目 
旬 备 用 。 

在 每 块 样 方 中 沿 “S” 路 线 选取 15 个 采样 点 , 用 内 径 5 cm 土 钼 ， 取 0~15 cm 的 土壤 样品 ， 

后 将 样品 混合 成 3 份 ，9 个 样 方 ， 共 27 个 样品 。 将 采集 的 样品 ， 装 入 密封 袋 ， 带 回 实验 
自然 风干 后 过 100 目 筛 备用。 样品 全 所 、 全 磷 测 定 分 别 采用 静 酚 蓝 比 色 法 、 钼 镜 抗 比 色 
， 具 体 步骤 参考 《土壤 农业 化 学 分 析 》( 和 鲁 如 坤 ，2000 )。 
1.4 数据 处 理 与 分 析 

采用 General linear model (GLM) 单 因素 方差 分 析 判 断 毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 和 常 绿 阔 叶 
林 的 土壤 N、P 含量 及 N:P 的 差异 (oa=0.05); 采用 Fisher 最 小 显著 差异 法 (LSD ) 对 不 同 
群落 间 植 物 叶 片 N、P 含量 及 N:P ee 采用 Pearson 相关 分 析 法 分 析 土 壤 
与 植物 叶片 N、P 含量 及 N:P 的 关系 。 上 述 分 析 由 软件 SPSS 19.0 完成 ， 数 据 整理 与 制图 | 
软件 Excel 2007 和 Origin 9.0 实现 。 


2 结果 与 分 析 


2.1 三 种 林 分 土壤 N、P 含量 比较 
毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 和 常 绿 阔 叶 林 的 土壤 NN 含量 分 别 为 3.45、3.90、4.58 mg*g1; 土壤 
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P 含量 分 别 为 0.56、0.53、0.49 mg:g"1; N:P 分 别 是 6.12、7.40、9.40， 即 由 阔 叶 林 到 毛竹 林 ， 
毛竹 林 土 壤 N 含量 和 N:P 分 另 1 下 降 了 24.65% 和 34.85%，P 含量 升 高 了 13.26% (图 1)。 
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不 同 字 母 表示 不 同 群落 间 差 异 明显 (P< 0.05) 。 下 同 。 
Different letters indicate significant differences among different communities (P< 0.05). The same below. 
1 三 种 林 分 土壤 N (A) 、P (B) 含量 及 N:P (C) 
Fig.1 Soil N (A), P (B) contents and N:P (C) im three stands 
2.2 三 种 林 分 乔木 层 叶 片 N、P 化 学 计量 特征 
红 楠 和 赤 杨 叶 的 叶片 N 含量 在 不 同 林 分 之 间 差 异 不 明显 , 而 了 含量 和 N:P 差异 显著 ( 
2)。 如 毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 和 常 多 A P 含量 分 别 为 0.82、0.77、0.63 mg:g!， 
P 分 别 为 13.81、15.79、21.56， 前 两 者 的 P 含 下 30.16% 和 
22.22%，N:P 的 降幅 分 别 为 26.77% 和 26.67%。 赤 杨 叶 叶片 P 含量 在 毛竹 林 和 竹 阔 混交 林 中 
相 sd 30.00% 和 13.33%， 而 N:P 分别 减 小 了 19.51% 和 3.78%。 交 让 木 叶 片 
N、P 含量 在 3 种 群落 中 差异 不 显著 ， 而 N:P 差异 显著 ， 其 叶片 N:P 在 毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 
和 阔 叶 林 中 分 别 是 16.15、18.35 和 20.16， 即 交 让 木 叶 片 N:P 下 降 了 19.88% (图 2)。 
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图 2 三 种 林 分 乔木 植物 叶片 N (A)、P (B) 含量 及 N:P (C) 
Fig.2 LeavesN (A),P (B) contents and N:P (C) of tree layer plants in three stands 

2.3 三 种 林 分 林 下 层 叶片 N、P 化 学 计量 特征 

灌木 层 植物 叶片 N、P 化 学 计量 特征 的 变化 不 一 致 ， 其 中 油茶 、 朱 砂 根 和 格 药检 的 变化 
较 小 ， 红 果 钓 樟 N 含量 和 N:P 发 生 较 大 的 改变 (图 3)。 如 油茶 的 叶片 N、P 含量 及 N:P 在 
3 种 群落 中 的 变化 范围 分 别 为 9.40~10.82 mg-g1、0.62~0.69 mgg-! 和 16.13~17.02， 相 对 比较 
总 定 。 红 果 钓 樟 叶 片 N 含量 在 毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 和 常 绿 阔 叶 林 分 别 为 20.86、23.65、24.85 
mg'gl，P 含量 分 别 为 1.20、1.33、1.15 mg:g1， 叶 片 N:P 分 别 是 17.64、18.26、22.20， 即 N 
含量 和 N:P 分 别 下 降 了 16.06% 和 20.55%， 而 了 含量 变化 较 小 。 此 外 ， 草 本 层 植 物 〈 狗 将、 
寒 莓 、 淡 竹 叶 ) 叶片 N\ 了 含量 及 比例 在 3 个 群落 中 差异 均 不 显著 (图 4), 即 草木 层 植物 N、 
P 化 学 计量 特征 在 三 个 林 分 中 的 变化 较 小 。 
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图 3 三 种 林 分 灌木 层 植物 叶片 N (A)、P (B) 含量 及 N:P (C) 
Fig.3 Leaves N (A), P (B) contents and N:P (C) of shrub layer plants in three stands 
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图 4 三 种 林 分 草本 层 植 物 叶片 N (A)、P (B) 含量 及 N:P (C) 
Fig.4 Leaves N (A),P (B) contents and N:P (C) of herbaceous layer plants in three stands 
2.4 毛竹 叶片 N、P 化 学 计量 特征 
由 图 5 可 知 ， 毛 竹 向 阔 叶 林 扩张 过 程 中 ， 其 叶片 N、P 化 学 计量 学 特征 变化 稳定 ， 叶 片 
N、P 含量 及 N:P 毛竹 林 和 竹 阔 混交 林 在 22.18~24.25 mg:g1、1.45~1.55mg*g1、15.84~16.14 
变化 范围 内 ， 平 均值 分 别 为 23.22 mg.g1、1.50 mg:g1、15.99。 
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图 5 毛竹 叶片 N (A) 、P(B) 舍 量 及 N:P (C) 
Fig.3 Variations of leaves N (A), P (B) contents and N:P (C) of Phyllostachys edulis 
2.5 竹 阔 界 面 植物 叶片 与 土壤 N、P 化 学 计量 的 相关 性 分 析 
由 表 1 可 知 , 土壤 与 植物 的 关系 中 , 土壤 N、P 含量 与 乔木 层 植物 叶片 N、P 含量 及 N:P 
Wd a 仅 土壤 N:P 与 叶片 N:P 呈 显 著 正 相关 。 土 壤 N 含量 、N:P 与 灌木 层 植物 
叶片 N、P 含量 及 N:P 关系 均 不 明显 ， 仅 土壤 了 含量 与 叶片 N 含量 、P 含量 均 为 极 显著 正 相 
关 。 土壤 N 含 量 与 草本 层 植物 叶片 含量 、N:P 分 别 呈 极 显著 正 相 关 、 显著 负 相 关 ; 土壤 了 
含量 与 叶片 N、P 含量 均 为 极 显 著 正 相关 ; 土壤 N:P 与 叶片 N:P 呈 极 显著 负 相关 。 
表 1 植物 叶片 与 土壤 N:P 的 Pearson 相 关 性 分 析 


Table 1 The Pearson correlation analysis for N:P between plant leaves and soil 


层次 指标 叶片 N 叶片 P 叶片 N:P 
Layer Index Leaf N Leaf P Leaf N:P 


乔木 层 土壤 N 0.03 -0.26 0.29 
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Tree layer Soil N 
土壤 P 
SoilP 
土壤 N:P 
Soil N:P 
灌木 层 土壤 NN 
Shrub layer Soil N 
土壤 P 
Soil P 
土壤 N:P 
Soil N:P 
草本 层 土壤 N . . 
Herbaceous layer Soil N 
土壤 P 
SoilP 
土壤 N:P 

Soil N:P 
注 : * 和 ** 分 别 表示 在 0.05 和 0.01 水 平 上 显著 相关 . 


Note: * and ** indicate significant correlations at 0.05 level and 0.01 levels, respectively. 
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EE. 3 讨论 


CN 3.1 毛竹 扩张 使 土壤 N 含量 下 降 ，P 含量 上 升 
A 本 研究 发 现 ， 毛 竹 扩张 使 常 绿 阔 叶 林 土壤 N 含 量 和 N:P 显著 下 降 ,，P 含 量 显著 上 升 ， 研 究 
EC 结果 与 前 人 研究 基本 相似 。 如 Song 等 2017) 和 Li 等 (2017) 发 现 江西 大 岗 山 和 江西 庐山 自 


FE 然 保 护 区 毛竹 向 邻近 阔 叶 林 扩张 ， 减 少 了 土壤 总 N 含 量 。 王 奇 赞 等 (2009) 比较 天 目 山 自然 
"一 保护 区 毛竹 林 、 竹 阔 混 交 林 和 阔 叶 林 土壤 P 含 量 发 现 ， 毛 竹林 土壤 P 含 量 最 高 (0.42 mg':g-1)， 
ff 混交 林 次 之 〈0.38 mg:g-1)， 阔 叶 林 最 低 (0.34 mg:g1); Dassonvile 等 (2008) 也 发 现 欧洲 西 
北部 7 种 常见 的 植物 入 侵 显著 增加 土壤 P 含 量 ; 类 似 的 研究 结果 也 被 Chapuis-Lardy 等 (2006) 
匡 证 实 ， 即 植物 Solidago gigantea 扩 张 提 高 了 土壤 表层 无 机 P 的 含量 。 土 壤 中 总 N、P 了 含量 主要 
O 取决 于 输入 与 输出 两 个 过 程 。 凋 落 物 回归 和 植物 吸收 是 影响 土壤 N 素 流动 的 主要 方式 ,研究 
发 现 毛 竹林 凋落 物 N 素 回归 量 低 于 常 绿 阔 叶 林 ， 而 植物 N 素 吸收 量 显 著 高 于 常 绿 阔 叶 林 ， 这 
两 个 过 程 会 共同 导致 土壤 总 N 含 量 减 少 (Song et al., 2017)。 土 壤 P 来 源 于 岩石 的 风化 ， 而 土 
二 N 除 了 受 土壤 母 质 的 影响 外 ， 还 受 桂 落 物 的 分 解 以 及 植物 吸收 利用 的 影响 。 因 此 ，P 的 变 
化 规律 与 N 有 一 定 的 差异 。 毛 竹林 细 根 年 生长 量 、 周 转 率 均 高 于 常 绿 阔 叶 林 ( 刘 骏 等 , 2013)。 
由 于 毛竹 具有 庞大 的 地 下 鞭 系 统 、 旺 盛 的 细 根 生物 量 、 较 高 的 根系 周转 速率 ， 这 有 利于 土壤 
P 积 累 。 土 壤 酸 化 会 促进 P 的 矿 化 (周强 等 ，2021)。 植 物 可 吸收 的 无 机 N 主 要 为 NO3-N 和 
NH4-N， 但 植物 对 这 两 种 N 形 态 的 利用 策略 不 同 。 前 人 研究 发 现 毛竹 具有 喜 NH4-N 习 性 〈 宋 
庆 妮 等 ，2013 )， 在 其 扩张 过 程 中 ， 吸 收 大 量 NH4-N 的 同时 释放 出 H+， 这 将 导致 根系 微 环境 
pH 值 下 降 ， 这 一 变化 促进 土壤 P 的 风化 ， 使 土壤 P 含 量 升 高 。 
3.2 毛竹 扩张 对 阔 叶 林 植物 叶片 N、P 化 学 计量 特征 的 影响 
本 研究 通过 分 析 发 现 ， 毛 竹 扩 张 使 乔木 层 树种 的 叶片 P 含量 升 高 ， 导 致 叶片 N:P 降低 ， 
这 与 土壤 N、P 供应 变化 密切 相关 。 研 究 发 现 ， 叶 片 养 分 含量 与 土壤 养分 供应 有 关 《〈 李 虹 论 
等 ，2021; 陈 小 花 等 ，2021)。Fan 等 〈2015) 的 研究 表明 ， 在 亚热带 森林 生态 系统 内 ， 土 
二 与 植物 的 N :P 显著 相关 。 部 其 (2010) 表示 土壤 N:P 的 变化 是 植物 体内 N:P 变化 的 基础 。 
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项 琦 (2018) 指出 互 花 米 草 (Spartina alterniflora) 入 侵 改 变 了 土壤 N、P 化 学 循环 ， 从 而 
导致 了 植株 N、P 含量 及 生态 化 学 计量 也 随 之 改变 ， 并 存在 入 侵 时 间 越 长 ， 土 壤 与 植株 养分 
元 素 含量 及 计量 比 的 相关 性 越 高 的 规律 。 本 研究 中 虽然 毛竹 扩张 降低 了 土壤 N 含量， 但 乔 
木 层 植物 叶片 N 含量 变化 较 小 ， 这 可 能 是 因为 植物 N 含量 具有 更 高 的 自我 调控 系数 ， 表 现 
出 较 强 的 化 学 内 稳 态 ( 李 贵 才 等 ，2003 )。Koerselman 和 Meuleman (1996 ) 提出 植物 N:P<14 
时 ， 植 物 生 长 倾向 于 受到 N 限制 ， 植物 N:P>16 时 ， 植 物 生 长 倾向 于 受到 了 限制 ， 植物 N:P 
处 于 14 和 16 之 间 时 ， 植 物 生 长 可 能 受到 N 和 了 的 共同 限制 或 不 受 它们 的 限制 。 在 本 研究 
中 ， 乔 木 层 植物 叶片 N:P 均 大 于 16， 因此， 乔木 层 植物 生长 倾向 于 受到 了 限制。 本 研究 发 
现 毛竹 扩张 增加 了 土壤 P 含量 。Perring 等 (2008) 表示 土壤 养分 差异 对 植物 化 学 计量 具有 
重要 影响 : 土壤 了 含量 增加 可 提高 P 的 可 利用 性 ， 以 此 促进 受 P 限制 植物 的 生长 ， 增 加 其 
组 织 内 的 P 浓度 以 维持 正常 生理 活动 ， 这 也 是 叶片 P 含量 增加 而 N:P 降低 的 原因 之 一 。 通 
过 分 析 土 壤 与 乔木 层 植物 叶片 化 学 计量 特征 之 间 的 关系 发 现 ， 叶 片 P 含量 与 土壤 P 含量 呈 
显著 负 相 关 ， 与 Garnier (1998) 的 研究 结果 不 一 致 ， 他 认为 若 植物 生长 受 某 元 素 限 制 ， 其 
叶片 相应 元 素 含量 会 与 土壤 对 该 养分 的 供应 能 力 呈 正 相 关 。 本 研究 对 象 为 自然 保护 区 常 绿 阔 
叶 林 ， 植 物 组 成 多 样 ， 群 落 结构 复杂 ， 不 适 于 用 有 具体 物种 的 研究 结果 来 解释 。 
~ 与 乔木 层 植物 叶片 不 同 , 本 研究 发 现 毛 竹 向 阔 叶 林 扩张 对 灌木 层 大 部 分 植物 和 草本 层 植 
, 物化 学 计量 特征 影响 不 明显 。 以 往 许多 研究 表明 灌木 及 草本 植物 N、P 化 学 计量 内 稳 性 较 高 ， 
受 土壤 供给 的 影响 相对 较 小 ( 罗 艳 等 ，2017; 勒 佳 佳 等 ，2020; 阿里 木 。 买 买 提 等 ，2022 )。 
如 冶 松 “2021) 研究 草本 植物 N 含 量 对 N 添 加 的 响应 发 现 ， 草 本 植物 叶片 N 含 量 在 不 同 N 处 理 
间 均 无 显著 差异 。 张 亚 琴 等 (2022) 表示 马尾 松 (Pinus massoniana) 林 下 4 种 灌木 植物 化 学 
计量 特征 主要 受 自身 遗传 影响 ， 与 土壤 N、P 含 量 及 比例 无 显著 关系 。 李 家 湘 等 (2017) 表 
示 ， 中 国 南方 灌 从 植物 叶 的 N 含 量 主要 受 不 同 生活 型 植物 生长 需求 所 决定 ， 而 P 含 量 受 气候 、 
士 壤 和 植物 生活 型 共同 决定 。 郭 子 豪 (2021) 也 指出 植物 的 N 可 能 更 倾向 于 是 一 种 物种 性 状 ， 
与 土壤 养分 无 关 。 因 此 , 毛竹 扩张 对 灌木 层 大 部 分 植物 和 草本 层 植 物 自身 化 学 计量 学 特征 影 
响 较 小 的 原因 可 能 是 N、P 含 量 及 比例 是 灌木 与 草本 植物 自身 固有 的 性 状 特征 ， 它 们 对 外 界 
土壤 N、P 的 变化 响应 不 敏感 。 
3.3 毛竹 扩张 中 其 自身 叶片 的 N:P 较 稳定 
本 研究 发 现 ,毛竹 在 扩张 过 程 中 其 自身 叶片 的 氮 磷 化 学 计量 特征 变化 不 大 , 这 与 他 人 的 
研究 成 果 一 致 。 程 艳 艳 〈2014) 在 对 毛竹 及 其 入 侵 林 分 主要 优势 树种 的 N、P 添加 试验 中 表 
明 , 毛竹 的 内 稳 性 指数 在 各 物种 中 最 高 。 这 可 能 与 毛竹 是 克隆 植物 具 强 大 的 养分 生理 整合 功 
能 密切 相关 〈 赵 建 诚 等 ，2016)。Li 等 〈2000) 发 现 未 施肥 地 段 的 竹笋 通过 生理 整合 作用 从 
施肥 地 段 的 母 竹 吸收 养分 ， 实 现 了 资源 共享 。 石 艳 等 〈2015) 表示 在 生境 资源 丰富 时 ， 克 隆 
植物 利用 具有 营养 贮藏 功能 的 连接 结构 可 以 吸收 储存 多 余 的 资源 , 在 资源 缺乏 季节 释放 供 植 
株 利 用 , 这 样 可 使 克隆 植物 生长 受 异 质 性 环境 的 影响 降低 。 生 理 整合 功能 使 毛竹 与 其 他 阔 叶 
树 在 争夺 水 、 光 、 空 间 等 资源 时 始终 保持 自身 稳定 状态 ， 获 得 更 大 的 优势 ， 从 而 有 助 于 其 成 
功 入 侵 周 边 的 森林 生态 系统 。 


4 结论 


毛竹 向 邻近 常 绿 阔 叶 林 扩 张 会 导致 土壤 P 含 量 显著 升 高 及 土壤 N: 了 显著 下 降 。 土 壤 N:P 的 
大 幅 下 降 对 乔木 层 、 灌 木 层 和 草本 层 三 层 植物 叶片 N、P 化 学 计量 特征 的 影响 不 一 致 。 灌 木 
层 和 草本 层 植物 由 于 具有 较 强 的 内 稳 性 , 受 毛 竹 扩 张 引 起 的 土壤 异 质 性 的 影响 并 不 显著 。 然 
而 ， 乔 木 层 植物 叶片 P 的 内 稳 性 较 低 ， 受 土壤 P 变 化 影响 较 大 ， 导 致 乔木 层 植 物 N、P 化 学 特 
征 失衡 ， 不 利于 其 正常 生长 。 在 扩张 过 程 中 ， 毛 竹 自身 叶片 N、P 化 学 计量 特征 保持 稳定 。 
这 可 能 成 为 毛竹 能 够 成 功 扩 张 ， 并 对 乔木 层 树 种 的 生存 构成 威胁 的 重要 原因 。 
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